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Abstract Elymus L. and Hordeum L. are the two largest genera in the wheat tribe (Trit- 
iceae Dum. ). The former comprises approximately 150 perennial and exclusively polyploid 
species and the latter encompasses about 40 perennial or annual taxa with different ploidy lev- 
els. Both of the genera are widely distributed in the temperate regions all over the world. 
Owing to the fact of a large number of species in each genus, wide geographic distribution, 
various ecological habitats, and a great variation in morphology between and within species, 
thé taxonomy at species level in the two genera, particularly in the genus Elymus , becomes 
extremely difficult. Based mainly on the morphological studies, the traditional taxonomists 
concluded that the two genera possessed comparatively distant biosystematic relationships. 
However, the data based on the cytological studies have shown that the H genome in Elymus 
has its origin from species in Hordeum . In order to shed light on the biosystematic relation- 
ships between the two genera, the present author conducted intergeneric hybridization be- 
tween species in Elymus and Hordeum with different origins. Chromosome pairing behavior 
was observed and analyzed at metaphase Í of meiosis in the parental species and their inter- 
generic hybrids. It was shown from the present study that comparatively high crossability 
occurred between species in the two genera when Elymus species were used as female, and 
that the hybrid plants could be easily obtained with the add of embryo culture techniques. 
'The morphology of the intergeneric hybrids, which were generally weaker and smaller than 
the parents, was intermediate between the two parents, but more closely resembled that of 
the female parents, i.e. , Elymus. The reproductive organs of the intergeneric hybrids de- 
veloped incompletely in some hybrid combinations and abnormally in all hybrids with non-de- 


hiscent anthers. All the hybrid plants were completely sterile. The results from cytological 
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observation showed relatively low chromosome pairing at metaphase J of all the F, hybrids, 
albeit with a large variation between different combinations. It is concluded from the present 
experimental data together with some other morphological and cytological observations ob- 
tained previously that the biosystematic relationships between the two genera Elymus and 
Hordeum is very complicated and can not be generalized in a simple way. Species which 
share the H genome in the two genera have comparatively close biosystematic relationships, 
but the H genomes in different species of the two genera have more or less differentiated dur- 
ing the evolutionary process. Species which do not contain the H genome in the two genera 
have rather distant phylogenetic relationships. 
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摘要 禾 本 科 中 , 披 碱 草 属 Elymus L. 为 多 倍 体 属 , 约 含 150 余 种 ;大 麦 属 Hordeum 1.. 具 二 倍 体 和 多 倍 
体 , 约 有 和 0 余 种 ,该 两 属 均 广泛 地 分 布 于 全 球 温带 地 区 。 该 两 属 , 尤 其 是 披 碱 草 属 的 系统 分 类 较为 困 
难 。 基 于 形态 学 的 传统 研究 认为 这 两 个 属 的 系统 关系 较 远 , 而 细胞 学 研究 的 资料 却 表 明 , 披 碱 草 属 的 H 
染色 体 组 起 源 于 大 麦 属 。 笔 者 对 来 源 不 同 的 披 碱 草 属 和 大 麦 属 的 物种 进行 了 远 缘 杂 交 , 并 对 其 属 间 杂 
种 Fi 的 减 数 分 裂 中 期 [ 染色 体 配 对 行为 进行 了 分 析 。 结 果 表 明 , 若 以 披 碱 草 属 作 母 本 ,该 两 属 有 相对 
较 高 的 杂交 亲 合 力 ,通过 对 杂种 幼年 进 行 分 割 和 离 体 培养 ,也 能 获得 杂种 F, 植株 。 属 间 杂 种 植株 的 形 
态 介 于 双亲 之 间 ,但 更 接近 于 披 碱 草 属 ,杂种 的 生殖 器 官 发 育 不 健全 ,而 且 所 有 的 杂种 Fi 均 完全 不 育 。 
细胞 学 的 观察 结果 表明 ,这 两 个 属 间 的 杂种 Fi 通常 具有 较 低 的 减 数 分 裂 中 期 染色体 配对 数 , 但 有 较 
大 的 变异 。 通 过 笔者 的 工作 及 掌握 的 形态 学 和 细胞 学 的 资料 分 析 认 为 ; 披 碱 草 属 和 大 麦 属 的 亲缘 关系 
较为 复杂 ,不 能 一 概 而 论 。 含 H 染色 体 组 的 披 碱 草 属 和 大 麦 属 物 种 有 着 较 近 的 亲缘 关系 ,但 这 两 个 属 
中 所 含 的 H 染色 体 组 已 产生 了 程度 不 同 的 分 化 ;不 含 H 染色 体 组 的 披 碱 草 属 及 大 麦 属 的 物种 具有 和 较 远 


的 亲缘 关系 。 
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披 碱 草 属 Elymus L. 和 大 麦 属 Hordeum L. 是 禾 本 科 小 麦 族 Triticeae Dumort. 中 最 
大 的 两 个 属 , 广 布 于 全 球 温带 地 区 (Bothmer et al. ,1991; Dewey, 1984). H T EX 3 8 
中 包含 着 重要 的 粮食 作物 , 即 普通 栽培 大 麦 H. vulgare L. , 披 碱 草 属 中 也 含有 许多 牧草 ， 
如 老 芒 麦 E. sibiricus L. 、 加 拿 大 披 碱 草 E. canadensis L. 和 北美 披 碱 草 E. trachy- 
caulus (Link) Gould ex Shinn. 等。 同时 这 两 个 属 中 的 许多 野生 种 , 均 含有 抗 普 通 栽培 小 
A Triticum aestivum. L. 和 大 麦 的 一 些 病虫害 和 抗 逆 的 基因 , Ibu K 32 SER (BYDV)#l 
小 麦 花 叶 病 (WSMV) 病 毒 (Sharma et al. , 1984) 、 抗 大 麦 锈病 (Bothmer et a£. ，1991) 和 
抗 盐 (Meguire & Dvorak,1981) 等 , 而且 这 些 基因 能 通过 现代 遗传 和 生物 技术 的 方法 从 
野生 种 类 中 转移 到 栽培 小 麦 和 大 麦 的 遗传 背景 中 来 。 因 此 ,作为 丰富 小 麦 和 大 麦 遗传 多 
样 性 的 基因 资源 库 ,该 两 属 具 有 重要 的 经 济 价值 。 此 外 ,和 其 它 小 麦 族 植物 一 样 , 披 碱 草 
属 和 大 麦 属 均 含有 基数 为 7 而 形态 较 大 的 具 中 部 着 丝 粒 染色 体 , 在 研究 细胞 遗传 和 进化 
理论 方面 ,这 两 个 属 也 是 理想 的 实验 材料 。 

披 碳 草 属 仅 含 多 倍 体 物 种 ,其 倍 性 变化 范围 在 四 倍 体 (2n= 4x= 28) 到 八 倍 体 (2n= 
8x=56) 之 间 , 而 且 该 属 仅 包含 多 年 生物 种 。 对 于 披 碱 草 属 的 分 类 处 理 , 自 林 奈 (1753} 建 
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立 该 属 以 来 曾 有 过 多 次 大 的 变动 ,其 分 属 界限 也 有 很 大 的 差异 。 按 历史 上 不 同 分 类 学 家 
的 处 理 , 披 碱 草 曾经 包含 了 冰 草 属 Agropyron Gaertn. JH EE JR Hystriz L. Pi fh f 
Taeniatherum Nevski $83 3E JB Roegneria C. Koch i SB Leymus L. 和 仿 麦 草 属 Elyt- 
rigia Desv. ( Runemark & Heneen 1968; Hitchcock, 1951; Gould, 1947; Bentham, 1881; 
Linneaus,1753)。 该 属 也 被 处 理 为 只 含 几 个 种 的 小 属 (Nevski, 1934)。 目 前 分 歧 较 大 的 
分 类 处 理 仍 然 是 将 披 碱 草 属 与 悉 观 草 属 合并 为 一 个 属 ( 妈 :Elymus), 还 是 将 其 划分 为 两 
个 独立 的 属 ( Baum et al. , 1991; Lóve 1984; 耿 以 礼 , 陈 守 良 ,1963)。 不 同 分 类 处 理 的 主 
要 分 歧 在 于 形态 学 上 披 碱 草 属 的 每 德 轴 节 含 2 至 多 个 小 穗 ,而 继 观 草 属 的 每 穗 轴 节 上 仅 
着 生 一 个 小 穗 。 但 实验 已 证 明 每 穗 轴 节 上 着 生 小 穗 的 数目 与 其 亲缘 关系 的 远近 毫 不 相 
关 。 因 此 ,按照 目前 较为 广泛 地 被 接受 的 Love (1984) 和 Dewey (1984) 基于 染色 体 组 系 
统 的 分 类 处 理 , 披 碱 草 属 包括 了 在 形态 上 每 穗 轴 节 含 一 至 多 个 小 穗 , 颖 呈 披 针 形 或 卵 状 披 
针 形 ,每 小 穗 含 多 枚 小 花 的 多 年 生物 种 。 在 这 个 属 的 分 类 定义 下 , 披 碱 草 属 在 全 世界 共有 
150 余 种 ,而 我 国 约 有 70 余 种 ( 郭 本 兆 等 ,1987) ,是 小 麦 族 中 的 最 大 一 属 。 其 主要 分 布 区 
在 欧 亚 大 陆 ,南北 美洲 及 澳洲 ,非洲 北部 也 有 少量 分 布 。 其 垂直 分 布 从 海拔 为 几米 的 海 
滩 一 直到 海拔 5200 m 以 上 的 喜马拉雅 山区 。 

大 麦 属 是 小 麦 族 中 仅 次 于 披 碱 草 的 第 二 大 属 , 全 世界 共 分 布 有 45 个 分 类 群 (taxon)， 
我 国 约 有 5 个 种 和 4 个 亚 种 (Yang et al.，1987)。 大 麦 属 中 包含 了 一 年 生 和 和 多年生 的 种 
类 ,该 属 有 3 个 不 同 的 倍 性 水 平 , 即 二 倍 体 (2n= 2x= 14)、 四 倍 体 (2n= 4x= 28) 和 六 倍 体 
(2n=6x=42)。 大 麦 属 的 分 布 主要 在 南 、 北 半球 的 温带 地 区 ,其 中 一 些 种 类 还 可 延伸 到 
中 .南美 洲 的 亚热带 地 区 及 北美 的 北极 温带 以 及 中 亚 。 该 属 的 垂直 分 布 则 是 从 海拔 为 零 
的 海滩 到 4500 m 以 上 的 Andes 和 喜马拉雅 地 区 ,其 生境 主要 是 草原 。 在 经 典 分 类 中 , 大 
麦 属 由 于 其 每 穗 轴 节 着 生 3 个 含 单 小 花 的 “三 联 小 穗 ” 这 一 明显 的 形态 特征 ,而 在 属 的 划 
分 和 分 类 处 理 上 都 有 非常 明确 的 界限 。 但 由 于 近年 来 在 该 属 中 发 现 了 两 个 亲缘 关系 较 远 
的 基本 染色 体 组 即 H 和 工 染 色 体 组 , 故 Lóve (1984) 和 Dewey ( 1984) 曾 建议 用 不 同 的 属 
名 , 即 Hordeum s. s. 和 Critision s. s. 来 分 别 定 义 这 两 个 含 不 同 染色 体 组 的 类 群 。 但 这 
种 划分 遭 到 了 不 少 小 麦 族 分 类 学 家 的 反对 。 根 据 其 独特 的 外 部 形态 特征 和 统一 性 ,他 们 
仍 建议 采用 传统 定义 的 Hordeum s.1. 来 代表 该 属 较为 合适 (Bothmer et al. , 1991 Ja 
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道 不 多 ( Lu & Bothmer, 1990; Dewey, 1971; Bowden, 1967, 1957; 耿 以 礼 , 陈 守 良 ， 
1963)。 传 统 的 研究 多 停留 在 对 该 两 属 形态 特征 进行 比较 的 水 平 上 。 披 碱 草 属 和 大 麦 属 
具有 很 广泛 的 地 理 分 布 重合 区 域 ,特别 是 在 欧 亚 大 陆 和 南 ,北美 洲 。 尽 管 形态 上 该 两 属 具 
有 明显 的 差异 ,而 且 分 属 界 限 也 十 分 明显 ,同时 各 属 内 许多 物种 的 生态 环境 也 有 较 大 的 
不 同 ,但 是 在 披 碱 草 属 和 大 麦 属 不 同 物种 的 重 秋分 布 区 内 ,频繁 地 发 现 属 间 天 然 杂 种 的 产 
生 。 有 些 原 被 记载 为 披 碱 草 属 的 物种 ,如 ; E. macounii 和 E. pavlovii ( Gross, 1960; 
Boyle & Holmgren, 1955; Nevski, 1934) 等 等 ， 后 来 均 被 证 明 是 披 碱 草 属 与 大 麦 属 的 属 间 
天 然 杂 种 。 而 另外 一 些 披 碱 草 属 - 大麦 属 天 然 杂 种 , 如: x Agrohordeum pilosilemma , 
x Elyhordeum dokotense ，X Elyhordeum stebbinsianum , X Elyhordeum montanense ， 


X Elyhordeum arcuatum 等 等 ,也 在 不 同 的 植物 志和 研究 报告 中 进行 了 记录 (Probatova 
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& Sokolovskaya, 1982; Mitchell & Hodgson, 1968; Bowden, 1967, 1957; Stebbins et 
al.,1946 )。 上 述 观 察 和 大 量 事实 均 表 明 , 披 碱 草 属 与 大 麦 属 之 间 有 一 定 的 亲缘 关系 。 
为 了 进一步 研究 和 揭示 这 两 个 属 之 间 的 系统 学 关系 ,一 些 作 者 也 对 来 自 不 同 产地 的 披 碱 
草 属 和 大 麦 属 植 物 进 行 了 属 间 人 工 杂交 并 对 其 亲本 种 和 杂种 F, 进行 了 一 系列 的 分 析 
(Lu & Bothmer,1990; Lóve & Connor, 1982; Dewey, 1971); 

种 、 属 间 的 远 缘 杂 交 以 及 对 亲本 种 和 其 人 工 合成 杂种 F, 的 减 数 分 裂 中 期 (MI ) 染 
色 体 配对 行为 的 分 析 ,在 研究 和 揭示 小 麦 族 各 属 之 间 的 系统 演化 关系 中 起 到 了 非常 重要 
的 作用 (Lu & Bothmer,1993,1990; Bothmer et al. , 1991; Dewey, 1984)。 通 过 近 30 年 
来 对 小 麦 族 大 量 种 、 属 间 杂 种 的 染色 体 组 分 析 以 及 大 量 细胞 遗传 学 资料 的 积累 ,人 们 已 对 
整个 小 麦 族 的 系统 进化 关系 有 了 一 个 较为 深入 的 认识 (Bothmer et al. , 1991; Lóve, 
1984; Dewey ,1984)。 

本 文 报道 来 源 不 同 的 披 碱 草 属 和 大 麦 属 物种 之 间 的 远 缘 杂 交 结 果 以 及 对 其 亲本 种 和 
杂种 Fi 减 数 分 裂 MI 配对 行为 的 分 析 数 据 , 旨 在 进一步 揭示 这 两 个 属 的 系统 演化 关系 。 


1 材料 和 方法 


1.1 实验 材料 供 试 材料 采 自 野外 以 及 通过 交换 而 获得 的 种 子 , 表 1 列 出 用 于 杂交 实验 
的 披 碱 草 属 和 大 麦 属 各 物种 的 染色 体 数 目 、. 染 色 体 组 构成 ,分 布 区 域 以 及 产地 。 
1.2 远 缘 杂 交 方 法 ”所 有 亲本 材料 的 栽培 及 远 缘 杂交 均 在 温室 内 进行 。 在 该 远 缘 杂 交 
实验 中 , 所 有 的 披 碱 草 属 物种 均 作为 母 本 而 大 麦 属 的 物种 均 作为 父 本 。 对 披 碱 草 属 母 本 
材料 的 穗 状 花序 进行 整 穗 、 去 雄 并 套 袋 ,一 至 两 天 以 后 授 以 大 麦 属 各 物种 的 成 熟 花粉 , 授 
粉 14 天 以 后 ,收获 杂种 ,剥离 幼 胚 并 将 幼 胚 置 于 Jensen (1977) 培养 基 上 进行 离 体 培养 。 
于 杂种 幼苗 三 叶 期 将 其 从 培养 基 中 移 栽 到 盆 内 土 中 。 幼 胚 及 幼苗 的 培养 .栽培 条 件 和 程 
序 以 及 对 杂种 F, 植株 的 管理 等 均 参 见 Bothmer et al. (1983) 以 及 Lu & Bothmer 
(1989) 的 介绍 。 
1.3 ”细胞 学 制 片 及 减 数 分 裂 观 察 ” 于 孕穗 期 ,将 亲本 种 及 属 间 杂种 Fi 的 幼 穗 置 于 卡 诺 
氏 一 了 固定 液 ( 纯 酒精 :氯仿 : 冰 醋 酸 =6:3:1) 中 国定 6 h 以 上 ,然后 再 将 其 换 于 75% 的 
酒精 水 溶液 中 并 置 放 于 4C 的 冰箱 中 24 h 以 后 待 用 。 对 固定 的 幼 穗 在 盐酸 酒精 洋红 中 
进行 整 穗 染色 (上 述 细胞 学 染色 体制 片 过 程 及 方法 详 见 Lu & Bothmer (1989) 的 介绍 )。 
对 亲本 种 和 杂种 F, 花粉 母 细胞 (PMCs) 的 减 数 分裂 中 期 1 (M I ) 染 色 体 配 对 行为 的 镜 
检 和 分析 均 是 在 永久 制 片 中 进行 , 制 片 方 法 参见 卢 宝 荣 (1991) 的 描述 。 

为 了 检查 属 间 杂 种 的 育 性 ,对 Fi 的 成 熟 花粉 粒 在 棉 蓝 中 染色 1 h 以 上 , 镜 检 并 统计 
花粉 的 活力 (可 染色 性 )。 杂 种 结实 率 的 统计 是 在 自然 授粉 状况 下 进行 。 


2 实验 结果 


2.1 属 间 杂 交 结果 及 杂种 Fi 的 形态 及 育 性 ” 披 碱 草 属 和 大 麦 属 的 各 属 间 杂 交 组 合 均 较 
容易 得 到 种 子 ,但 杂种 种 子 的 胚 多 发 育 不 健全 ,而 且 胚乳 大 多 为 水 状 。 属 间 杂 交 的 结果 见 
表 2, 从 表 中 可 以 看 出 该 两 属 不 同 组 合 的 属 间 杂 交 结 实 率 有 很 大 的 变异 ,在 2.9 一 
100.0% 之 间 。 结 实 率 最 高 的 组 合 为 E. caucasicus X H . vulgare subsp. spontaneum 
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表 1 用 于 属 间 远 缘 杂 交 的 披 碱 草 属 和 大 麦 属 植物 及 其 染色 体 数 目 、 染 色 体 组 分 布 区 域 和 来 源 
Table 1 Chromosome number, genome content, distribution and origins of the Elymus 
and Hordeum species used in the intergeneric hybridization 
种 名 编号 分 布 区 @ 产地 
Species lAcc. No. Distribution Locality 
Elymus antiquus (Nevski) |H 7107 中 国 西部 中 国 四 川 Sichuan, China 
Tzvelev( = Roegneria H 7337 w c : do. 
parviglumaKeng) H 7507 u ana do. 
H 7112b| do. 
ET H 7261 中 国 西部 和 北部 do. 
(S R. nut sk )Keng) |H 7223 Western & Northern China do. 
+ anys Seng; wang, [117379 do. 
E . caucasicus ( Koch. ) 高 加 索 ,伊朗 SEXE E, B LR 
Nevski H3207 | 28 SY Caucasus & Iran Armenia, Dilidjan 
" H 7070 东亚 和 中 亚 中 国 新 疆 Xinjjang,China 
E. nutans Griseb. H 7362 | 42 SHY Eastem & Central Asia 中 国 四 川 Sichuan, China 
E. pendulinus (Trin. ) 中 国 东部 和 东北 部 en 
Tzvelev H3192 28| SY | squqhem & Northeast Chino | | PIPEPS Shani China 
世 基 斯 坦 Pakistan: 
E. semicostatus( Lees ex H 4078 28 sv 喜马拉雅 .巴基斯坦 吉尔 吉 特 Gilgit 
Syeud. ) Melderis H 4103 Himalayas & Pakistan WA dL Sht Hazara 
H 4109 西北 前 沿 NWFP 
š: 中 国 东部 中 国 江苏 
E. handongensis Salomon |H 3202 | 28 SY Eastern China Jiangsu, China 
— 
中 国 四 川 
"""-— H 3191 "ES .朝鲜 和 日 本 ai 
E tsukushiensis Honda H 3198 42| SHY China, Korea & Japan Vp he 
Hordeum bogdanii H7SN | 14 H 中 亚 和 东亚 x M 
Wilensky H 7429 Central & Eastern Asia 7 ra ara 
H. bulbosum L. Hs 28 H 地 中 海 ,中 亚 Pals Apul 
vU 134 HO Mediterranean & Central Asia , do. pon 
H. guatemalense Bothmer, 危地马拉 危地马拉 , 库 曲 马 坦 斯 
Jacobsen et Jorgenson Heo 2e HH Guatemala Guatemala, Cuchumatanes 
, PX .地中海 .北非 和 亚洲 TI 
H. murinum L. H 0561 |28| X,X;# | Central Europe, Mediterranean, oed d 
Northem Africa & Asia io pd 
Or URP s. 阿 根 延 ,智利 阿根廷 , 圣 库 斯 
Papapa Covas Hes 42) .HHH Argenitna & Chile Argentina, Santa Cruz 
西伯 利 亚 .蒙古 和 中 国 北部 "BIG 
H. roshevitzii Bowden H 7437 | 14 H Siberia, Mongolia & Xinii Chi 
KA Northern China P aaO 
PM " 阿根廷 ,乌拉 直 和 巴西 阿根廷 , 圣 费 
H. stenostachys Godron H6484 | 14 H Arigintina, Uruguay & Brazil Asgentina, Santa Fe 
ll H 3007 以 色 列 , 角 登 山 
bs ih Ho023 | 14 I 希腊、 埃及 和 亚洲 Israel, Judean Mts 
(K.K. d) A. & Gr? IGV3 - Greece, Egipt & Asia 图 克 门 里 来 Turcomaria 
ol i 希腊 , 库 斯 Greece，Kos 




















(D Genome designation based on:Lu(1993a,b), Lu and Bothmer (1990), and Dewey (1971). 
(3 General distribution based on; Tzvelev (1976), Bothmer et a£. ( 1991). 
(Š) For convenience, H. vulgare L. subsp. spontaneum will be refered as H. vulgare in the later tables. 


GD Unknown genome. 
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表 2 披 碱 草 属 与 大 麦 属 的 属 间 杂交 结果 
Table2. Results of intergeneric crosses between the Hordeum and Elymus species 








(10 
(86 
H. 


杂交 组 合 杂交 株 植 数 ”授粉 小 花 植 数 结实 数 成 胚 数 杂种 植株 数 

Combinations No. of No. of florets Seed sets Embryos Plants 

(* x$) crosses Polinated — No. % No. — X? No  w*9 
E. antiquus X H. bogdanii 1 12 1 8.3 1 8.3 1 8.3 
E. antiquus X H. roshevitzii 1 20 2 10.0 2 10.0 2 10.0 
E. borianus X H. bogdanii? 2 34 1 2.9 1 2.9 1 2.9 
E. burchan -buddae X H. bulbosum 9 2 34 6 17.6 2 5.9 2 5.9 
E. burchan-buddae X H. bogdanii® 1 16 5 31.3 5 31.3 2 12:5 
E. burchan-buddae X H. bogdanii 1 33 5 15.2 4 12.1 4 12.1 
E. caucasicus X H. bogdanii 1 12 11 91.7 1 8.3 1 8.3 
E. caucasicus X H. murimum 1 15 13 86.7 5 33.3 5 33.3 
E. caucasicus X H. stenostachys 1 14 4 28.6 4 28.6 4 28.6 
E. caucasicua X H. vulgare 1 16 16 100.0 3 18.7 3 18.7 
E. caucasicus X H. parodii 1 12 10 83.3 10 83.3 10 83.3 
E. nutans x H. bogdanii2 1 15 1 6:7; M 6.7 1 6.7 
E. nutans X H. vulgare 1 26 6 23.1 k 3.8 1 3.8 
E. pendulinus X H. bulbosum 2 2 30 6 200 1 33. 4 3.3 
E. pendilinus X H. guatemalense 1 18 1 5.6 L 5.6 1 5.6 
E. semicostatus X H. bogdanii 1 14 5 35.7 2 14.2 2 14.2 
E. semicostatus X H. bulbosum 9 1 16 3 1&8 |! l 63 1 16.3 
E. semicostatus X H. roshevitzii 1 16 5 31.3 4 25.0 2 10.0 
E. shandongensis x H. bulbosum ? 2 26 5 19.2 2 T2 7.7 
E. tsukushiensis x H. bogdanii 2 20 5 25.0 5 25.0 2 10.0 
E. tsukushiensis X H. vulgare 2 24 5 20.8 4 16.7 4 16.7 
E. tsukushiensis x H. guatemalense 1 18 2 11.1 2 11.1 2 11.1 
E. tsukushiensis X H. pulbosum 2 28 14 50.0 11 39.3 11 39.3 


CD 占 授 粉 小 花 数 的 百分率 ; @ 该 植物 在 抽穗 开花 之 前 死亡 ; @ 该 植株 为 披 碱 草 属 物种 的 二 元 单 倍 体 -。 
(D As percentage of pollinated florets; @ Plant died before heading; @ Dihaploid of Elymus species. 


0. 096), E. caucasicus X E. bogdanii (91.796), E. caucasicus X H. murinum 


.796 HI E. caucasicus X H. parodii (83% )。 结 实 率 最 低 的 组 合 为 E. borianus X 
bulbosum (2.9%), E. pendulinus X H. guatemalense (5.696), E. nutans X H. 


bogdinii (6.7% ) 和 E. antiquus X H. bogdanii (8.3% )。 侯 乎 在 不 同 的 杂交 组 合 中 所 


用 
We, 


9 披 碱 草 属 的 物种 对 杂交 结实 率 有 较 大 的 影响 。 在 许多 杂交 组 合 中 ,杂种 种 子 均 不 含 
故 这 些 组 合 的 杂种 含 幼 胚 数 (2.9 一 83.3% ) 及 杂种 成 苗 率 (2.9~ 83.3% ) 均 有 不 同 程 


度 的 下 降 。 从 两 个 杂交 组 合 , 即 : E. burchan-buddae Xx H. vulgare subsp. spontaneum 
和 E. semicostatus X H. bulbosum 仅 得 到 了 染色 体 数目 减 半 的 披 碱 草 属 二 元 单 倍 体 


(di 


ant. 


aploids) 。 
属 间 杂种 F, BJ 8 Ek — ELE HEREIN, pp | AE E. tsukushiensis x H. bulbosum, E. 
iquus X H. rosheviztii 等 组 合 ,其 杂种 Fi 植株 均 非 常 弱小 。 大 部 分 属 间 杂种 Fi 均 





能 正常 抽穗 ,但 组 合 E. borianus X E. bogdanii, E. pendulinus Xx H. bulbosum WE. 


sha 


ndongeusis X H. bulbosum 的 植株 在 抽穗 之 前 便 死亡 了 ( 表 2)。 杂 种 穗 状 花序 的 特征 








一 般 介 填 双亲 的 形态 之 间 , 但 较为 明显 地 偏 于 母 本 披 碱 草 属 物 种 ,如 杂种 的 每 穗 轴 节 着 生 
1 至 3 枚 小 穗 , 而 每 小 穗 含 1 3 杂 小 花 ,杂种 的 颖 均 为 锥 状 或 针 状 ,这 显然 是 来 自 父 本 
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大 麦 属 的 性 状 。 

所 有 能 正常 抽穗 的 杂种 Fi , 均 形 成 了 形态 不 正常 而 且 在 花粉 成 熟 时 不 能 开裂 散粉 的 
花药 。 与 各 亲本 种 呈 饱 满 圆 形 的 成 熟 花粉 粒 相 比 ,杂种 Fi 的 花粉 粒 均 皱 缩 而 不 饱满 ,也 
不 能 被 棉 蓝 溶液 所 染色 。 通 过 对 大 量 杂种 穗 状 花 序 的 观察 , 均 未 发 现任 何 杂种 Fl 植株 结 
实 。 因 此 ,这 些 属 间 杂 种 Fi 均 完 全 不 育 。 与 此 相对 应 各 亲本 种 的 花药 均 能 正常 开裂 散 
粉 , 花 粉 粒 的 可 染色 性 均 在 90% 以 上 , 亲本 种 的 结实 率 也 在 60% 以 上 。 

2.2 亲本 种 及 杂种 F 的 细胞 学 

2.2.1 亲本 种 的 细胞 学 ”各 亲本 种 的 PMC 中 染色 体 的 数目 均 相 当 稳 定 , 视 不 同 物种 的 
倍 性 不 同 而 分 别 为 2n0=2x=14, 2n=4x=28 或 2n=6x=42( 表 3)。 各 亲本 种 的 减 数 分 列 
均 很 正常 ,而 且 染 色 体 的 配对 数 在 减 数 分 裂 MI 均 很 高 , 约 半数 以 上 的 亲本 种 MI 细胞 
中 有 数量 很 低 的 单价 体 (0.02 一 0.48/ 细 胞 ), 同 源 染 色 体 主要 形成 环形 二 价 体 。 在 六 售 
体 披 碱 草 属 物种 E. nutans HE. tsukushiensis 中 有 少量 的 三 价 体 (0.04/ 细 胞 ) 和 四 价 体 
(0.02 一 0.12/ 细 胞 )。 在 H. bulbosum 减 数 分 裂 MI 中 ,除了 观察 到 有 频率 较 低 的 单价 
体 (0.04/ 细 胞 ) 而 外 ,还 有 三 价 体 (0.06/ 细 胞 ) 和 大 量 的 四 价 体 (3. 81/ 细 胞 ) 出 现 , 表 明 该 
四 倍 体 H. bulbosum 是 一 个 同 源 四 倍 体 。 在 H. parodii 减 数 分 烈 M 1 中 ,也 观察 到 了 一 
定数 目的 多 价 体 (0.06 个 三 价 体 /细胞 和 1.43 四 价 体 /细胞 ), 这 表明 H. parodii 这 个 六 
倍 体 中 的 3 个 也 染色 体 组 有 一 定 的 同 源 性 。 各 亲本 种 减 数 分 裂 构 型 的 C- 值 (每 细胞 平 
约 染 色 体 臂 交叉 值 ) 在 0.927—0.986 之 间 ( 表 3)。 

2.2.2. 属 间 杂 种 F, 的 细胞 学 “大 多 数 属 间 杂 种 Fi 的 染色 体 数 目 均 比 较 稳定 , 视 不 同 倍 
性 亲本 的 组 合 分 别 为 2n= 3x=21, 2n=4x=28 或 2n=Sx=35。 但 是 在 属 间 组 合 E. nu- 
tans X H. vulgare subsp. spontaneum , E . tsukushiensis X H . bulbosum 中 ， WA SUD HE 
色 体 有 部 分 丢失 和 重复 的 现象 ,以 致 造成 在 这 两 个 组 合 中 染色 体 数目 分 别 在 2n=20 一 28 
$12n-222-—40 之 间 变 化 。 在 组 合 E. burchan-buddae X H.valgare subsp. spontaneum 
和 E. semicostatus X H. bulbosum 中 ,来 自 大 麦 属 的 整 组 染色 体 被 消除 ,以 致 形成 染色 体 
数目 为 2n =2x=14 BI. E. buchan-buddae 8 E. semicostatus 这 两 个 物种 的 二 元 单 倍 体 
(关于 该 单 倍 体 的 减 数 分 裂 染色 体 的 配对 结果 已 经 分 别 进行 了 报道 , 见 Lu & Bothmer 
1990)。 各 属 间 杂 种 E, 减 数 分 裂 染色 体 的 配对 行为 见 表 4。 由 于 各 属 间 杂种 的 倍 性 不 
同 , 细胞 学 观察 结果 的 变异 较 大 , 故 这 里 将 含 不 同 染色 体 数 的 属 间 杂种 F, 的 MI 减 数 分 
裂 构 型 分 别 概括 如 下 : 

(A) 三 倍 体 (2n=3x=21) 属 间 杂 种 Fi 的 MI 减 数 分 裂 构 型 。 本 实验 一 共 对 8 个 三 
倍 体 的 杂交 组 合 进行 了 细胞 学 分 析 。 在 不 同 组 合 的 减 数 分 裂 MI 中 ,染色 体 配对 构 型 很 
相似 ,变异 幅度 较 小 ,其 共同 特点 是 细胞 中 均 含有 大 量 不 配对 的 染色 体 ,而 以 单价 体 的 形 
式 分 散在 细胞 质 中 。 单 价 体 数 目的 变化 范围 为 每 细胞 18. 88 (E. caucasicus X H. stenos- 
tachys) —20.68 (E. caucasicus X H. vulgare subsp. spotaneum )ç 二 价 体 的 频率 一 般 都 
非常 低 , 通常 在 每 细胞 0. 18 (E. caucasicus X H. vulgare) 8l 0. 90 (E. caucasicus 
X E . stenostachys ) 之 间 ,而 且 绝 大 部 分 的 二 价 体 均 为 棒状 。 在 三 价 体 属 间 杂 种 的 减 数 分 
烈 MI 中 ,只 有 一 个 组 合 , 即 : 已 . caucasicus X H. stenostachys ,出 现 了 频率 很 低 的 三 价 体 
(0.08/ 细 胞 ) 和 四 价 体 (0.02/ 细 胞 )。 各 个 三 倍 体 属 间 杂种 MI 的 减 数 分 烈 构 型 的 C 一 
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表 3 BDI K EEUU 3 Khu y ULTOR T EUR ELE BOSE A (r= £ Sk fs I&J BJ E 4645 El) 
Table3  Meiotic pairing at metaphase [ in the EZymus and Hordeum parental species (r= range) 











亲本 种 NI? N2 bd apad Me REM cë 

Parent I né Hl rg I rd Xta/cell C-value® 

E. antiquus 28 50 0.02 13.98 13.22 0.76 27.22 0.972 
r(0-2) (3-14) (10-14)  (0—4) | Q4-28) 

E. burcham-buddae 28 — 50 = 14.00 13.28 0.72 27.28 0.974 
r (14) (11—14) (0—4) (25—28) 

E. caucasicus 28 50 0.08 13.96 13.32 0.64 27.28 0.974 
r(0—-2) (31-14) (11-14) (0-3) (25~28) 

E. nutans? 42 50 0.48 20.46 18.14 2.32 38.92 0.927 
r(0—3) (18-21) (13-20) (0-6) (35—42) 

E. pendulinus 28 50 s 14.00 13.40 0.60 27.40 0.979 
r (14) (11~14) (0-3) (25—28) 

E. shandongensis 28 50 0.08 13.96 12.78 1.18 26.71 0.954 
r(0—2) (13-14) (10—14)  (0—4) — (24-28) 

E. semicostatus 28 50 - 14 13.36 0.64 27.36 0.977 
r (14) (3-14) — (0-2) (26—28) 

E. tsukushiensis 4 50 0.46 20.16 18.44 1.72 39.60 0.943 
r(0—4) (18-21) (15-21)  (0—5) (36—42) 

H. bogdanii 14 50 0.16 6.94 6.54 0.38 13.64 0.974 
r (0—2) (6—7) (4—7) (0—3) (10—14) 

H. bulbosum 9 28 50 0.04 6.22 5.76 0.26 27.64 0.987 
r(0-1) (2~10) (2-10 (0~2) (26~28) 

H. guatemalense 28 2 - 14.00 13.14 0.86 27.09 0.968 
r (14) (11~14) (0~3) (24—28) 

H. murinum 28 23 0.05 13.96 12.96 1.00 27.87 0.995 
r(0—2) {13~14) (11-14)  (0—3) (26-28) 

H. parodii? 4 50 0.06 18.02 17.25 0.77 41.12 20.979 
r(0-2) (17-2]) (6-20 (0—4) (36—42) 

H. roshevitzii 14 50 0.08 6.96 6.78 0.18 13.74 0.981 
r (0~2) (6—7) 《5 一 7) (0—2) (12 一 14) 

H. stenostachys 14 50 0.04 6.98 6.65 0.03 13.30 0.950 
1(0—2) (6—7) (5-7) (0—3) (12-14) 

H. vurgare 14 80 - 7.00 6.80 0.02 13.80 0.986 
r 0) (6—7) (0—1) (13—14) 





(D N1 = Chromosome number, N2 = Number of cells analysed; 

@ I t= Total number of bivalents, [I rg= Ring bivalents, I| rd — Rod bivalents; 
value represents mean chromosome arm pairing frequency; 

.04 (0—1), N 20.12 (0—1); 

.04 (0—1), IY 20.02(0—1); 

.06 (0—2), N 23.81 (1-6); 

.06 (0—2), N=1.43 (1—2). 
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f& E 0.016—0.079 之 间 。 

(B) 四 倍 体 (2n=4x=28) 属 间 杂 种 Fi 的 MI 减 数 分 裂 构 型 。 本 实验 一 共 得 到 4 个 
四 倍 体 属 间 杂 种 F, 的 细胞 学 资料 ,其 中 E. caucasicus X H. murinum 是 4x x Ax 的 组 
合 ,而 其 它 3 个 杂种 均 为 6x x 2x 的 组 合 。 故 E. caucasicus X H. muriunm 的 M I 减 数 
分 裂 构 型 与 其 它 组 合 的 不 一 样 。 在 该 组 合 中 ,单价 体 的 数目 为 每 细胞 17.61, 二 价 体 的 数 
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表 4 


披 碱 草 属 和 大 麦 属 的 属 间 杂 种 Fl 减 数 分 裂 中 期 工 的 染色 体 配对 行为 
(r= 各 染色 体 构 型 的 变化 范围 ) 
Table 4 Meiotic pairing at metaphase I. in the F, hybrids between Elymus X Hordeum (r= range) 






























































AAE 5p eH SEY cw 
Combinations Chromosome configurations 均 交 叉 数 
(Fx$) I HÓ lr — Hrd lll N Xta/cell — C-value 

E. antiquus 21 S0 20.08 0.46 0.44 0.02 E 0.48 0.034 
x H. bogdanii r(17~21) (0-2) (0-2) (0-1) 《0 一 3) 
E. antiquus 21 50 20.08 0.46 0.02 0.44 0.48 0.034 
X H. roshevitzii r(17~21) (0-2) (0-1) (0-2) (0—2) 
E.burchan-buddae 21 50  — 20.56 0.22 0.22 0.22 0.016 
x H. bogdanii r(17—21) (0~2) (0~2) (0—2) 
E. caucasicus 21 50 20.68 0.18 0.02 0.16 0.20 0.014 
X H. vulgare? 1(19—21) (0—1) (0-1) (0-1) (0—2) 
E . caucasicus 28 5 — 17.61 5.0 116 404 6.36 0.227 
X H.murinum? 112-22) (3-8) (0-3 (2~7) (3-10) 
E. caucasicus 35 50 21.06 5.08 | 2.27 3.0 1.04 0.04 9.84 0.351 
x H. parodii? r(15—26) (3—9) (0-3) (4-8) (0-3) (0-1)  ($-1) 
E, caucasicus 21 $50 20.38 0.31 0.09 0.22 0.36 0.026 
x H.bogdanii r(15~21) (0~3) (0-2) (0~1) (0~5) 
E. caucasicus 21 50 18.88 0.90 0.90 0.08 0.02 1.10 0.079 
X H. stenostachys r(12—21)  (0—3) (0-3) (0-1) (0~1) (0—3) 
E. nutans 289 12 21.58 3.01 1.17 1.84 0.08 4.42 0.158 
X H. vulgare r(12~28) (0—6) (0—6) (0—4) (0—1) (10—28) 
E. pendulinus 28 50 25.84 1.08 - 1.08 1.08 0.039 
x H. guatemalense r(20—28) (0—4) (0—4) (0—4) 
E. semicostatus 21 50 20.00 0.50 0.50 0.50 0.036 
X H. bogdanii r(19~21) (0—2) (0—2) (0-2) 
E. semicostatus 21 50 19.96 0.52 0.52 - 0.52 0.037 
2 H. roshevitzii r(17~21) (0~2) (0~2) (0~2) 
E. tuskushiensis 28 50 19.32 4.28 1.30 2.98 0.04 5.64 0.201 
X H. bogdanii r(15~24) (2~6) (0-4) (1~6) (0-1) (2~10) 
E. tsukushiensis — 359 61 33.22 0.80 0.02 0.78 - 0.82 0.029 
x H. bulbosum r(16~40) (0-6) (0-2) (0—6) (0—2) (0—8) 
E. tsukushiensis 35 50 23.04 5.54 1.30 4.24 20.24 0.04 7.44 0.266 
X H. guatemalense 117-31) (2-8) (0~4) (2-8) (0-2) (0—1) (4-13) 
E. tsukushiensis 28 50 27.12 0.44 00 0.38 0.50 0.018 
x H. vulgare r(22—28) (0-3) (0-2) (0~3) (0—5) 

(D NI = Chromosome number, N2 = Number of cells analysed; 

QT t= Total number of bivalents, [| rg = Ring bivalents, IÍ rd — Rod blivalents; 

@ v-0.02 (0—1); 

(@ Chromosome number varied between 20 — 28 and all observed cells were analysed; 

(& Chromosme number varied between 22 — 40 and only those cells with 35 chromosomes were analysed. 
目 为 每 细胞 5.20。 减 数 分 裂 构 型 的 C- 48729 0.227 。 另 外 3 个 6x x 2x 四 倍 体 属 间 杂 种 
的 MI 减 数 分 裂 构 型 之 间 有 着 较 大 的 差异 。 组 合 E. nutans X H. vulgare — subsp. 


spontaneum 每 细胞 19. 22 个 单价 体 , 4. 28 个 二 价 体 和 0. 04 个 三 价 体 。 组 合 E. 
tsukushiensis X H. bogdanii 中 每 细胞 19.32 个 单价 体 、4.28 个 二 价 体 和 0.04 个 三 价 
Ik. 组合 E. tsakushiensis x H. vulgare subsp. spontaneum 的 MI 减 数 分 裂 细胞 中 有 
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着 频率 很 高 的 单价 体 (27. 127 细胞 ) 和 数目 很 低 的 二 价 体 (0.44/ 细 胞 ) ,在 该 组 合 中 未 观 
察 到 多 价 体 。 这 3 个 四 倍 体 属 间 和 杂种 MI 的 减 数 分 裂 构 型 的 C 一 值 分 别 为 0.158, 0.201 
和 0.018。 

(C) 五 倍 体 (2n= 5x=35) 属 间 杂 种 Fi 的 MI 减 数 分 裂 构 型 。 本 实验 中 共有 3 个 杂 
交 组 合 产 生 了 五 倍 体 属 间 杂种 、 即 : E. caucasicus (4x) X H. parodii (6x), E. 
tsukushiensis (6x) X H. bulbosum ( Ax) 和 E. tsukushiensis( 6x) Xx H. guatemalense 
(4x)。 杂 交 组 合 E. caucasicus X H. parodii VE. tsukushiensis x H. guatemalense 的 
MI 减 数 分 裂 构 型 比较 接近 , 均 有 着 频率 相对 较 高 的 二 价 体 (分 别 为 5.28/ 细 胞 和 5.54/ 
细胞 ) 以 及 相对 较 少 的 单价 体 (分 别 为 21.06/ 细 胞 和 23.04/ 细 胞 )。 两 个 组 合 中 均 出 现 了 
频率 相对 较 高 的 多 价 体 (分 别 为 1.04 个 三 价 体 .0.04 个 四 价 体 /细胞 和 0.24 个 三 价 体 、 
0.04 个 四 价 体 / 细 胞 )。 但 是 在 杂交 组 合 E. tsukushiensis X H. bolbosum 的 减 数 分 裂 M 
I 中 却 意外 地 观察 到 大 量 的 单价 体 (33.22/ 细 胞 ) 和 频率 极 低 的 二 价 体 (0.80/ 细 胞 ), 在 
该 组 合 中 没有 观察 到 多 价 体 的 出 现 。 这 3 个 五 倍 体 属 间 杂 种 MI 的 减 数 分 裂 构 型 的 C — 
值 分 别 为 0.351,0.266 和 0.029, 

(D) 属 间 杂 种 F, 减 数 分 裂 中 的 其 它 异 常 现象 。 属 间 杂 种 的 减 数 分 裂 在 MI 之 后 变 
得 更 为 不 规则 ,大 量 的 延迟 落后 单价 体 在 减 数 分 裂 后 期 了 和 后 期 卫 出 现 。 在 有 些 组 合 的 
这 一 时 期 还 观察 到 1 至 数 条 染色 体 桥 及 其 相伴 的 染色 体 碎片 。 许 多 组 合 没有 明显 的 减 数 
分 裂 工 和 减 数 分 裂 开 的 区 分 , 即 在 MI 之 后 , 细胞 质 立即 包围 数目 不 同 的 染色 体 而 产生 
不 均等 的 细胞 质 分 割 , 最 终 形成 数目 不 等 .大 小 不 同 的 子 细胞 ,因而 在 四 分 体 时 期 的 细胞 
中 以 及 减 数 分 裂 末 期 形成 的 子 细胞 中 , 均 出 现 了 大 量 的 微 核 。 
3 讨论 I 

过 去 基于 外 部 形态 特征 的 比较 研究 , 曾 有 不 少 的 学 者 分 别 对 披 碱 草 属 和 大 麦 属 以 及 
小 麦 族 其 它 各 属 的 系统 关系 作 过 一 些 探 讨 。 比 较 传统 的 观点 认为 披 碱 草 属 与 赖 草 属 
Leymus Hotchest ,新 麦草 属 Psathyrostachys Nevski 等 多 年 生 属 有 着 比较 近 的 亲缘 关系 ， 
同时 认为 在 形态 特征 上 大 麦 属 与 一 年 生 的 棱 轴 草 属 Taeniatherum Nevski、 多 年 生 的 新 麦 
草 属 以 及 大 麦 披 碱 草 属 Hordelymus L. 有 比较 近 的 亲缘 关系 。 虽 然 披 碱 草 属 和 大 麦 属 都 
被 署 放 于 同一 亚 族 ( 即 大 麦 亚 族 Hordeineae) 中 ,但 对 其 直接 亲缘 关系 的 探讨 还 比较 少 。 
耿 以 礼 和 陈 守 良 先生 (1963) 根 据 外 部 形态 特征 演化 的 规律 而 推测 大 麦 属 是 由 披 碱 草 属 通 
过 新 麦草 属 进化 形成 的 。 这 一 观点 在 50 到 60 年 代 曾 被 广泛 地 接受 。 

60 年 代 后 期 ,利用 种 、 属 间 远 缘 杂 交 和 对 其 杂种 F, 减 数 分 裂 MI 染色体 配对 行为 的 
分 析 , 为 研究 和 站 明 包 括 披 碱 草 属 和 大 麦 属 在 内 的 小 麦 族 各 个 属 之 间 以 及 属 内 各 个 物种 
之 间 的 亲缘 关系 起 到 了 非常 重要 的 作用 。 近年 来 的 研究 表明 , 披 碱 草 属 与 赖 草 属 及 新 麦 
草 属 的 染色 体 组 同 源 关系 都 较 远 ,而 大 麦 属 与 棱 轴 草 属 .新 麦草 属 及 大 麦 披 碱 草 属 的 染色 
体 组 同 源 关系 也 都 相差 甚 远 ( Bothmer et al. , 1991; Dewey, 1984)。 这 与 传统 的 、 完 全 
基于 形态 学 比较 和 研究 所 得 出 的 结果 是 不 一 致 的 。 

从 目前 已 掌握 的 大 量 细胞 学 资料 的 分 析 结 果 得 知 , 披 碱 草 属 是 由 来 源 不 同 的 5 个 基 
本 染色 体 组 , 即 :S.H、P、WW 和 YY 以 不 同 的 组 合 方式 而 构成 了 不 同 倍 性 的 各 个 物种 。 四 倍 
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体 物种 含有 SSHH 和 SSYY 这 两 个 染色 体 组 ,而 六 倍 体 植物 中 已 知 的 染色 体 组 构成 则 为 
SSHHH'H' , SSS' S' HH, SSS'S'YY, SSHHYY, SSPPYY 和 SSWWYY。 八 倍 体 物种 
则 是 由 分 化 程度 不 同 的 SSS'S'HHH'H” 染色 体 组 构成 。 披 碱 草 属 的 基本 染色 体 组 均 由 
不 同 的 二 倍 体 祖先 属 提供 , 其 中 S 染色 体 组 来 源 于 拟 释 观 草 属 Pseudoroegneria Live,H 
染色 体 是 由 大 麦 属 提 供 .P 染色 体 组 起 源 于 冰 草 属 Agropyron Gaertn. ,而 W 染色 体 组 则 
是 由 澳大利亚 冰 草 属 Australopyrum Love 提供 。 但 是 到 目前 为 止 ,对 Y 染色 体 组 的 祖 
先 供 体 种 仍 不 是 十 分 清楚 (Dewey,1984)。 目 前 的 细胞 学 研究 也 已 经 明确 了 大 麦 属 中 含 
有 4 个 基本 染色 体 组 , 即 :HI.X 和 X, (X, 和 X, 染色 体 组 之 间 的 部 分 同 源 程度 很 低 )。 
约 有 90% 以 上 的 大 麦 属 物种 含 H 染色 体 组 ,其 染色 体 组 在 二 倍 体 的 种 中 为 HH, 在 四 倍 
体 和 六 倍 体 中 均 为 染色 体 组 的 同 源 多 倍 体 或 是 经 过 一 定 修饰 的 H 染 色 体 组 ,如 HHH 
H' 或 HHH H’H’'H?’。 有 两 个 物种 即 H. vulgare Wl H. bulbosum 含有 1 基本 染色 体 
组 ,H 和 1 染色 体 组 之 间 的 部 分 同 源 程度 很 低 , 还 有 两 个 物种 , BH H. murinum 和 H. 
marinum 被 认为 分 别 含有 与 和 1 完全 不 相同 的 染色 体 组 , 即 X, 和 Xs 染色 体 组 (Both- 
mer et al. ,1991)。 

为 了 研究 披 碱 草 属 和 大 麦 属 间 的 亲缘 关系 ,不 少 学 者 曾经 尝试 通过 对 这 两 个 属 之 间 
的 远 缘 杂交 和 对 其 杂种 F, 染色 体 配对 行为 的 分 析 (Lu & Bothmer, 1990; Mujeeb-kazi & 
Rodriguez ,1982,1980; Devey,1980,1971; Bowden,1957)。 从 本 实验 的 属 间 远 缘 杂交 结 
果 来 看 ,要 获得 披 碱 草 属 和 大 麦 属 的 属 间 杂种 并 不 是 很 困难 ,只 要 以 披 碱 草 属 的 物种 作 母 
本 ,并 对 杂种 幼 胚 进行 离 体 培养 , 便 能 使 杂交 成 功 。 笔 者 曾 以 大 麦 属 的 多 个 物种 作 母 本 授 
以 披 碱 草 属 物种 的 花粉 ,但 均 未 能 获得 杂种 种 子 。 披 碱 草 属 和 大 麦 属 之 间 较 高 的 可 杂交 
性 ,也 在 某 种 意义 上 揭示 了 这 两 个 属 之 间 存 在 一 定 亲缘 关系 。 尽 管 该 两 属 之 间 有 着 一 定 
的 杂交 亲 合 性 ,但 是 属 间 杂种 F, 却 完全 不 育 ,这 又 表明 这 两 个 属 之 间 具 有 很 强 的 生殖 隔 
离 和 明显 的 属 间 界 限 。 

总 体 看 来 ,虽然 这 两 个 属 之 间 具 有 一 定 的 杂交 亲 合 力 ,但 是 在 属 间 杂 种 F, 的 减 数 分 
型 中 ,来 自 双 亲 的 染色 体 的 配对 频率 非常 低 。 三 倍 体 属 间 杂 种 中 有 两 种 染色 体 组 构成 ， 
BH.;E. antiquus X H. bogdanii, E. antiquus X H.roshevitzii , E. caucasicus X H. 
bogdanii, E.caucasicus X H. stenostachys TW E. semicostatus X H. roshevitzii 中 的 
SYH 染色 体 组 以 及 E. caucasicus X H. vulgare 中 的 SYI 染色 体 组 。 这 些 三 倍 体 属 间 
杂种 F, 的 二 价 体 配 对 数 均 在 每 细胞 在 以 下 (0.18 一 0.90)。 这 表明 披 碱 草 中 的 SY 染色 
体 组 和 大 麦 属 中 的 旦 或 1 染色 体 同 源 部 分 很 小 。 由 于 在 一 些 含 SY 染色 体 组 的 披 碱 草 属 
二 元 单 倍 体 中 ,也 发 现 了 S 和 YY 染色体 组 有 极 低 频率 的 同 亲 配 对 (Autosyndetic pairing), 
二 价 体 的 形成 数 为 平均 每 细胞 0.61 一 0.81( Lu & Bothmer, 1990; Lu & Bothmer, 
1989)。 这 些 细胞 学 资料 均 表明 大 麦 属 的 阳 和 [染色 体 组 与 披 碱 草 属 中 的 SY 染色 体 组 
之 间 的 部 分 同 源 关 系 较 之 披 碱 草 属 内 的 S 和 Y 染色 体 组 之 间 的 部 分 同 源 关 系 为 远 。 因 
而 在 系统 演化 关系 上 , 含 SY 染色 体 组 的 披 碱 草 属 物 种 与 大 麦 属 的 亲缘 关系 较 远 。Dewey 
(1980,1971) 曾 报道 过 含 SH 和 SYH 染色 体 组 的 披 碱 草 属 植 物 ,如 :E. drobovii, E. 
canadensis & E. elymoides 与 大 麦 属 中 H. bogdanii 的 属 间 杂交 和 杂种 中 染色 体 配对 行 
为 ,他 发 现 这 些 杂 种 中 的 二 价 体形 成 数 均 在 每 细胞 5 个 以 上 ,这 充分 表明 了 在 这 些 披 碱 草 
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属 物种 中 的 再 染色 体 组 与 大 麦 属 中 的 上 染色 体 组 并 没有 产生 较 大 的 同 源 性 分 化 ,因而 进 
一 步 证 明 含 H 染色 体 组 的 披 碱 草 属 物种 与 含 H 染色 体 组 的 大 麦 属 物种 在 进化 上 有 着 相 
对 较 近 的 系统 关系 。 

四 倍 体 杂 种 的 组 合 方式 有 两 种 ,一 种 是 四 倍 体 的 披 碱 草 属 物种 与 四 倍 体 的 大 麦 属 物 
种 的 组 合 , 即 E. caucasicus X H. murinum Ë E. pendulinus X H. guatemalense, 1E 
这 两 个 属 间 杂种 Fi 中 , 减 数 分 裂 MT 的 染色 体 构 型 有 较 大 的 差异 ,前 者 的 二 价 体 数 目 为 
5.20/ 细 胞 , 而 后 者 为 1.08/ 细 胞 。 从 目前 的 细胞 学 资料 看 ,Ecawucasicus f E. pen- 
dulinus Y] & fj SY 染色 体 组 (Lu & Bothmer, 1993a,1990), 而 H. murinum 为 同 源 四 倍 
体 含 有 两 个 相同 的 X, X, Se 6 K#H, H. guatemalense 也 为 四 倍 体 ,但 含有 两 组 部 分 同 源 
的 HH 染色 体 组 (Bothmer & Jacobsen,1989)。 根 据 上 述 资 料 便 可 以 解释 杂种 Fl 中 出 现 
的 染色 体 配对 。 杂 种 E. caucasicus-H. murinum 的 染色 体 组 构成 应 为 SYXIXI ,在 MI 
中 观察 到 的 染色 体 配对 数 一 定 是 产生 于 来 自 同 源 四 倍 体 H. murinum 的 这 两 个 X X, Fi] 
源 染 色 体 组 之 间 的 同 亲 配对 ,而 并 非 产 生 于 披 碱 草 属 和 大 麦 属 的 染色 体 组 之 间 。 如 果 这 
两 个 物种 享有 相同 的 染色 体 组 或 是 其 染色 体 组 之 间 具 有 和 较 近 的 同 源 关 系 , 则 其 杂种 中 必 
定 会 产生 高 于 7 的 二 价 体 配对 数 和 一 定 频率 的 多 价 体 。 但 是 上 述 两 种 情况 均 未 在 该 杂种 
中 观察 到 。 杂 种 E. pendulinus-H. guatemalense 的 染色 体 组 构成 应 为 SYHH ,在 MI 
中 出 现 的 频率 较 低 的 二 价 体 可 以 认为 是 产生 于 H. guatemalense 中 的 这 两 个 部 分 同 源 染 
色 体 组 H 和 H "之 间 的 同 亲 配对 。 较 之 前 一 个 杂种 ， 显 然 在 该 杂种 中 由 于 来 自 H. 
guatemalense 的 这 两 个 H 染色 体 组 仅 有 部 分 同 源 关 系 而 大 大 地 降低 了 杂种 中 染色 体 的 
配对 数 。 在 该 杂种 中 也 未 观察 到 多 价 体 的 形成 ,表明 没有 第 三 个 染色 体 组 参与 配对 。 以 
上 的 细胞 学 资料 及 分 析 均 表明 披 碱 草 属 中 的 SY 染色 体 组 与 大 麦 属 中 的 X, 和 H RS I£ 
组 的 部 分 同 源 关系 均 较 远 。 另 一 种 四 倍 体 组 合 则 是 产生 于 六 倍 体 的 披 碱 草 属 物种 与 二 倍 
体 的 大 麦 属 物种 的 杂交 , 即 E. nutans Xx H. vulgare, E. tsukushiensis X H. bogdanii 
TRE. tsukussiensis X H. vulgare ,而 在 这 属 间 3 个 杂种 F, 中 ,MI 染色 体 构 型 均 表 现 不 
同 。 杂 种 E. ¿sukushiensis-H. bogdanii 的 染色 体 组 构成 应 为 SYHH, 其 二 价 体 数 为 
4.28/ 细 胞 ,这 表明 分 别 来 自 披 碱 草 属 和 大 麦 属 中 的 日 染 色 体 组 有 着 较 高 的 同 源 关 系 , 但 
是 与 二 倍 体 大 麦 属 亲 本 种 中 每 细胞 接近 于 7 个 二 价 体 的 再 染色 体 组 配对 数 相 比 ,这 两 个 
来 源 不 同 的 H 染色 体 组 之 间 显 然 产生 了 一 定 程 度 的 分 化 。 低 频率 三 价 体 的 出 现 ,表明 S 
和 YY 染色 体 组 之 间 , 或 SY 染色 体 组 与 再 染 色 体 组 之 间 存 在 着 极 低 的 部 分 同 源 关 系 , 这 
一 点 也 可 以 从 E. tsukushiensis 的 三 元 单 倍 (SYH) 中 很 低 的 染色 体 配对 数 (0.2/ 细 胞 ) 来 
证 明 (Sakamoto, 1964)。 杂 种 E. ztsukushiense- H. vulgare fÚ E. nutans- H. vulgare 的 
染色 体 组 构成 均 应 该 为 SYHI。 在 杂种 E. tsukushiense-H . vulgare 中 二 价 体 的 形成 数 很 
低 ,为 0.44/ 甸 胞 。 表明 这 4 个 染色 体 组 之 间 的 部 分 同 源 关 系 均 很 低 , 这 也 从 另 一 个 角度 
证 实 了 含 1 染 色 体 组 的 大 麦 属 植 物 与 披 碱 草 属 植物 之 间 较 远 的 系统 关系 。 但 在 杂种 E. 
nutans-H. vulgare 中 却 观察 到 了 每 细胞 3.01 的 二 价 体形 成 数 和 频率 很 低 的 三 价 体 (0. 
08/ 细 胞 )。 由 于 在 该 杂种 中 仅 观 察 到 了 数量 有 限 的 MI 减 数 分 裂 PMCs, 同时 在 这 些 
PMCs 中 又 有 部 分 染色 体 丢失 的 现象 。 表 明 可 能 在 这 些 被 丢失 的 染色 体 上 携带 着 控制 部 
分 同 源 染 色 体 配对 的 基因 ,并 由 于 该 基因 的 缺失 而 形成 了 数目 较 高 的 部 分 同 源 染 色 体 配 
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对 。 这 一 现象 与 在 小 麦 (Triticum aestivum) SB 染色 体 短 臂 上 发 现 的 Ph 基因 (Pairing 
homologous) 的 功能 相似 (Riley & Chapman, 1958), 故 而 有 必要 开展 进一步 的 研究 工作 
来 澄清 这 一 问题 。 

在 五 倍 体 的 属 间 杂 种 中 , 巨 、cazxcasicas X H. parodii 的 染色 体 组 构成 应 为 SYYH- 
HH, E. tsukushiensis X H. bulbosum 为 SYHH, Wi] E. tsukushiensis x H. guatemalense 的 
染色 体 组 应 为 SYHHH'’。 由 于 各 杂种 中 包含 着 不 同 的 染色 体 组 构成 , 故 其 M 工 减 数 分 列 
构 型 也 有 着 较 大 的 差异 。 杂 种 E. caucasicus-H. parodii 中 出 现 了 较 高 的 二 价 体 数 以 及 
一 定 频 率 的 多 价 体 ,这 可 以 明显 地 判断 为 由 于 H. parodii 中 的 三 个 同 源 染 色 体 组 了 H 之 
间 产 生 了 同 亲 配 对 。 由 于 大 量 的 单价 体 存在 (21.06/ 细 胞 ), 故 可 以 推断 来 自 玉 .caucasi- 
cus 中 的 SY 染色 体 组 并 未 参加 配对 。 在 杂种 E. tsubushiensis-H.. bulbosum 中 却 意 外 地 
观察 到 了 频率 低 的 二 价 体 (0.80/ 细 胞 ) ,因为 按理 在 该 杂种 中 应 该 观察 到 产生 于 两 个 同 源 
染色 体 组 I[ 之 间 的 则 亲 配 对 ,显然 应 该 产生 于 TI 染色 体 组 之 间 的 同 源 配对 被 某 种 因子 所 
拟 制 了 。 关 于 这 一 现象 的 分 析 和 讨论 笔者 另 有 论文 报道 ( 卢 宝 荣 ,1996)。 上 述 结果 只 能 
表明 E. tsukushiensis 中 的 SYH 染色 体 组 与 H. bulbosum 中 的 工 染色 体 组 部 分 同 源 程度 
极 低 ,支持 了 前 面 的 结果 。 在 杂种 E. £sukushiensis-H. guatemalense 中 ,有 数目 较 高 的 
二 价 体 (5.54/ 细 胞 ) 和 一 定 频 率 的 多 价 体 (0.28/ 细 胞 )。 这 表明 分 别 来 自 . tsukushien- 
sis # H. guatemalense 的 染色 体 组 进行 了 配对 ,同时 H. guatemalense 中 的 H° 染色体 
组 也 参 予 了 部 分 同 源 配对 。 与 四 售 体 杂 种 E. pendulinus-E. guatemalense (SYHH  ) 中 
产生 的 HH” 同 亲 配对 (每 细胞 平均 交叉 数 为 1.08) 的 数值 相 比 ,在 杂种 E. tsukushiensis- 
H. bogdanii (SYHH, 每 细胞 平均 交叉 数 为 5. 64) 和 杂种 E. tsukushiensis-H. 
guatemalense (SYHHH” 每 细胞 平均 交叉 数 为 7.44) 中 染色 体 配对 的 差 值 几乎 等 于 杂种 
E. pendulinus-H. guatemalence 中 HH 部 分 同 源 染 色 体 组 的 配对 值 。 这 表明 E. 
tsuknshiensis 中 于 染色体 组 与 H. bogdanii 中 的 HH 染色 体 组 和 瑞 . guatemalense 中 的 H 
染色 体 组 的 同 源 性 较 高 。 这 均 表 明了 Elymus 某 些 物种 中 日 部 染色 体 组 的 不 同 程度 的 分 
化 。 

综合 上 述 对 各 实验 结果 的 分 析 和 讨论 ,以 及 依据 我 们 目前 所 掌握 的 形态 学 ,细胞 学 及 
其 它 资料 ,我 们 大 致 可 以 得 出 以 下 有 关 披 碱 草 属 和 大 麦 属 系统 演化 关系 的 一 些 推论 。 

(A) 披 碱 草 属 与 大 麦 属 均 非 单 系 起 源 的 植物 类 群 ,它们 各 自 包 含 着 具 不 同 染 色 体 组 
的 类 群 (不 同 的 起 源 ) ,所 以 这 两 个 属 的 系统 演化 关系 比较 复杂 , 绝 不 能 简单 地 用 亲缘 关系 
近 或 亲缘 关系 远 来 概括 。 

(B) 含 染色 体 组 的 披 碱 草 属 植 物 (SH, SHY, SHH, SSH 和 SSHH) 约 占 该 属 植物 
数量 的 70% 以 上 ,而 含 HH 染色 体 组 的 大 麦 属 植 物 (H, HH 和 HHH) 占 该 属 植物 总 数 的 
90% 以 上 。 由 于 披 碱 草 属 中 的 和 H 染 色 体 组 是 直接 起 源 于 大 麦 属 含 H 染色 体 组 的 不 同 物 
种 ,这 两 个 属 中 含 三 染色 体 组 的 物种 之 间 , 有 着 直接 的 亲缘 关系 , 但 是 这 两 个 属 中 所 含 的 
H 染色 体 组 之 间 已 经 在 各 自 的 进一步 演化 过 程 中 产生 了 程度 不 同 的 分 化 。 

(C) 不 含 了 染色 体 组 的 披 碱 草 属 物种 (SY,SSY,SPY 和 SWY) 与 大 麦 属 的 植物 均 没 
有 直接 的 亲缘 关系 。 在 它们 与 大 麦 属 物种 的 属 间 杂 种 F, 中 出 现 的 染色 体 配 对 大 多 来 自 
同一 物种 中 的 同 源 或 部 分 同 源 染色 体 的 同 亲 联合 配对 。 即 使 有 可 能 产生 于 这 两 个 属 不 同 
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染色 体 组 之 间 的 部 分 同 源 染 色 体 配对 ,其 频率 也 非常 低 , 表 明 该 两 属 中 的 这 些 物种 之 间 具 
有 较 远 的 亲缘 关系 。 

(DD) 不 含 了 染色 体 组 的 大 麦 属 植 物 ,如 H. vulgare LH. bulbosum (13X II), H. 
murinum (X, XX X, X.) ,以 及 H. murinum (X; 或 XX) 与 披 碱 草 属 植 物 在 进化 上 也 没 
有 直接 的 亲缘 关系 ,或 它们 之 间 的 亲缘 关系 很 远 。 
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